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Kraftmessungen an den Antagonisten Flexor und Extensor tibiae* **  
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Open Loop Analysis of a Feedback Mechanism Con- 
trolling the Leg Position in the Stick Insect Caraus ius  
morosus :  Measurements of the Forces Produced by the 
Flexor and Extensor Tibiae Muscles 
Abstract. In the leg of the stick insect Carausius 
morosus there exists a feedback loop which controls 
the position of the femur-tibia joint (B~issler, 1965). 
This feedback mechanism is broken to investigate the 
open loop system. As output the forces of the two 
antagonistic muscles flexor tibiae and extensor tibiae 
are measured separately. As input the feedback trans- 
ducer of the control mechanism, a chordotonal organ, 
is stimulated by different kinds of input functions: 
sine-, step-, delta-, rectangular- and ramp functions. 
As a qualitative result one can say, that both the 
"flexor-system" and the "extensor-system" have rectify- 
ing and high-pass filter properties. However, the 
comparison between responses to different input func- 
tions show that the quantitative properties of this high- 
pass filter change very strongly with the shape of the 
input function. Therefore the existence of different 
nonlinearities has to be assumed. 
1. Einleitung 
F/Jr eine Reihe von Insekten liegen Untersuchungen 
tiber Regelsysteme vor, welche die Stellung von Bein- 
gelenken kontrollieren. In diesen Arbeiten wurden im 
wesentlichen qualitative Eigenschaften dieser Regel- 
systeme rfa6t. Quantitative Untersuchungen sind uns 
bisher jedoch nicht bekannt. 
Die vorliegenden Untersuchungen sollen eine 
quantitative Beschreibung eines Regelsystems erm6g- 
lichen. Sie schliel3en sich an Arbeiten yon B~issler an 
(1965, 1967, 1972a, b, 1974), der bei der Stabheu- 
schrecke Carausius morosus ein Regelsystem unter- 
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suchte, das die Stellung des Femur-Tibia-Gelenkes 
kontrolliert. Der Ftihler dieses Regelkreises stellt ein 
an der Basis des Femur sitzendes Chordotonalorgan 
dar. Dieses Sinnesorgan ist mit einer langen, kutiku- 
l~iren Rezeptorsehne somit der Tibia verbunden, dab 
beim Abbiegen des Femur-Tibia-Gelenkes einZug auf 
das Chordotonalorgan ausgefibt wird (siehe Abb. 1). 
Auf die dadurch ervorgerufene D hnung des Chordo- 
tonalorgans reagiert der Regelkreis mit einer Er- 
h6hung der Kraft des Streckermuskels (Extensor 
tibiae), Umgekehrt bewirkt eine Entdehnung des 
Chordotonalorgans durch Strecken des Femur-Tibia- 
Gelenkes eine Aktivierung des Beugermuskels (Flexor 
tibiae). Die beiden Antagonisten Beuger und Strecker 
versuchen also einer von augen auf die Stellung des 
Femur-Tibia-Gelenkes inwirkenden St6rung entge- 
genzuarbeiten. 
Das Regelsystem kann sehr einfach aufgeschnitten 
werden, indem man die Rezeptorsehne durchtrennt. 
Ktinstliche Ver~inderungen der Stellung der Rezeptor- 
sehne, die eine Bewegung des Femur-Tibia-Gelenkes 
vordiuschen, werden als Eingangsgr66e fiir die Unter- 
suchung des aufgeschnittenen Regelkreises verwandt. 
Eine Dehnung des Chordotonalorganes, also eine 
Bewegung der Rezeptorsehne ach distal, soll im fol- 
genden mit ,,Zug", eine Entdehnung, also eine Be- 
wegung in proximaler Richtung, mit ,,Schub" an der 
Rezeptorsehne b zeichnet werden. 
Aus den Untersuchungen von B~issler geht bereits 
hervor, dab das Regelsystem nichtlineare Eigenschaften 
besitzt. Aus diesem Grund werden, um ein m6glichst 
vollst~indiges Bild .der Nichtlinearit~iten zu erhalten, 
die Antworten des Systems auf unterschiedliche Ein- 
gangsfunktionen betrachtet. Als Ausgang des Systems 
werden icht wie bei B~issler die Bewegungen der Tibia 
bzw. die von den beiden Muskeln auf die Tibia ausge- 
tibte Gesamtkraft gemessen; vielmehr werden in der 
vorliegenden Arbeit, um das Zusammenwirken der 
beiden antagonistischen Muskeln beurteilen zu k6n- 
nen, die von Strecker und Beuger erzeugten Kr~ifte 
getrennt gemessen. 
132 
Zur  e in facheren  Beschre ibung des Regelsystems 
wird  in der  Arbe i t  e ine begri f f l iche Auf te i lung  des Ge-  
samtsystems in das , ,Beuger -System" und  das 
, ,S t recker -System" vorgenommen.  Jedes  der be iden  
Te i l sys teme beschre ib t  neben E igenschaf ten  des ent-  
sprechenden Muske ls  auch  E igenschaf ten  des Chordo-  
tona lorgans  und  der  dazwischen l iegenden neurona len  
St ruktur .  
2. Methode 
Alle Versuche wurden an Mittel- and Hinterbeinen yon inaktiven, 
d. h., sich nicht spontan bewegenden weiblichen Imagines der Stab- 
heuschrecke Carausius morosus durchgeffihrt. Vorderbeine wurden 
nicht untersucht Da die Resultate von Messungen an Mittel- bzw. 
Hinterbeinen keine Unterschiede ergaben, sind die entsprechenden 
Ergebnisse stets zusammengefal3t dargestellt. Eine schematische Dar- 
stellung der Versuchsanordnung zeigt die Abbildung 1. Der Femur 
des festgelegten Beines wird unter dem Binokular er6ffnet und die 
zum Gelenk bin abgeschnittene R zeptorsehne in die Pinzette 1 
eingespannt. [Eine ausffihrliche Beschreibung der Methode findet 
man bei B~issler (1972a)]. 
Zur Messung der vom Beugemuskel rzeugten Kr~ifte wird die 
Muskelsehne am Femur-Gelenk freiprfipariert. Im wesentlichen wird 
dazu nur die weiche Gelenkhaut entfernt, um die an der Kutikula 
ansetzenden Musl~elfasern nicht zu durchtrennen. Mit einem Mikro- 
manipulator (Narashige MM 33) wird die an einem Kraftmesser 
(Hellige UL 100 p) befestigte Pinzette 2(schdig zugespitzte Rei6feder) 
fiber die Muskelsehne gebracht. Das direkt am Gelenk abgetrennte 
Sehnenende wird in die Pinzette eingespannt Es liil3t sich dabei 
nicht verhindern, dab einige wenige Muskelfasern in Mitleiden- 
schaft gezogen werden. AuBerdem wird ein yon Coillot und Boistel 
(t968) f/Jr Schistocerca beschriebener Gelenkrezeptor, der auch bei 
Stabheuschrecken vorhanden ist (Biissler, in Vorbereitung), zerst6rt 
Eine Verletzung des Nervus cruris ist sehr unwahrscheinlich. 
Die Kraft des Streckmuskels wird indirekt an der Tibia bestimmt. 
Dazu wird die Tibia an der Zunge eines zweiten Kraftmessers (Hel- 
lige UL 2 p) befestigt. Unter Berficksichtigung der entsprechenden 
Hebelarme l~il3t sich auf diese Weise die vom Strecker entwickelte 
Kraft bestimmen (siehe Abb. 1). 
S~imtliche Kr/ifte sind in p (1 p~ 10 mN) angegeben. Bei beiden 
Kraftaufnehmern tritt bei den maximal erzeugten Kr~iften des Beu- 
gers (28 p) und des Streckers (8 p) eine Bewegung der Muskelsehnen 
um weniger als 16 gm auf. Die Messung kann daher als nahezu 
isometrisch angesehen werden. Die Me6genauigkeit betrggt ffir beide 
Teilsysteme _+ 100 mp und ist haupts~ichlich auf die Ablesegenauig- 
keit und die Striehbreite des Schreibers (Hellige He 18) zurfickzu- 
fiihren. 
Die Eingangsfunktionen, die als Bewegungen der Pinzette 1 
auf die Rezeptorsehne iibertragen werden, werden entweder manuell 
(Stufen-, Rechteck- und Nadelfunktionen) oder durch einen Motor 
(Sinus- und Rampenfunktionen) erzeugt. Die Bewegungen dieser 
Pinzette werden fiber einen induktiven Wegaufnehmer (Hellige 
DS 246/L) registriert (Meggenauigkeit +_10 pm). 
Sinusfunktionen: Die Frequenzen der sinusf6rmigen Eingangsfunk- 
tionen liegen zwischen 0,005 und 2,5 Hz. Bei allen diesen Frequenzen 
werden die gewiihlten Amplituden in roller H6he auf das Chor- 
dotonalorgan fibertragen (siehe auch Bgssler, 1972a). Jeder Messung 
liegt folgendes Reizprogramm zugrunde: 1,0 Hz, 0,05 Hz, 0,5 Hz, 
1,0 Hz, 2,5 Hz, 0,005 Hz, 0,05 Hz, 0,5 Hz, 2,5 Hz. Bei der H~ilfte der 
Tiere wird das Reizprogramm in umgekehrter Reihenfolge durch- 
gefiihrt. Durch dieses Megverfahren kann ein systematischer F hler, 
bedingt durch die im Laufe der Zeit abnehmende Kraftentwicklung 
beider Muskeln, weitgehend verhindert werden. Als Amplituden- 
wert wird die Differenz wischen zwei Extremwerten angegeben. 
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Abb. 1. Schematiscbe Darstellung der Versuchsanordnung. C: Coxa, 
ChO: Chordotonalorgan, D: Drehachse des Femur-Tibia-Gelenkes, 
F: Femur, RS: Rezeptorsehne (punktiert), T: Tibia, Tr: Trochanter. 
Die Eingangsfunktionen si d symbolisch dargestellt. Weitere Er- 
kliirungen im Text 
Stufenfunktionen: Die stufenf6rmigen Eingangsfunktionen werden 
mit einer Apparatur ausgeffihrt, die es erlaubt, die Amplituden zwi- 
schen 0 und 500 gm zu variieren. Die Bewegungen der Pinzette 1 
werden von einer gespannten Feder erzeugt, die man mit der Hand 
fiber einen Kippschalter beditigt. Diese Konstruktion erlaubt schnel- 
le, schwingungsarme B wegungen der Pinzette mit einer Anstiegs- 
geschwindigkeit yon ungeffihr 25 mm/s. Neben diesen schnellen Be- 
wegungen kann mit derselben Apparatur die Pinzette manuell auch 
mit geringeren Geschwindigkeiten bewegt werden. 
Nadelfunktionen: Die Nadelfunktionen werden ebenfalls mit dem 
Kippschalter erzeugt, indem dieser yon Hand so schnell wie m6glich 
hin und her bewegt wird. Die zeitliche Dauer der auf diese Weise 
erhaltenen Nadelfunktionen liegt zwischen 50 ms und 100 ms und 
kommt somit in den Bereich der Totzeit der beiden Teilsysteme 
(s.u.). Eine ausreichende N~iherung der erhaltenen Funktionen an 
eine Nadelfunktion - -  der Nullwert mug am Eingang wieder er- 
reicht sein, bevor der Ausgang des Systems eine Wirkung auf die 
Funktion zu zeigen beginnt - -  ist somit erreicht. 
Rampenfunktionen: Eine ,,Rampe" besteht aus einer yon einem zu- 
n~ichst konstanten Wert ausgehenden, dann mit konstanter Ge- 
schwindigkeit ansteigenden Funktion, Die gewiihlten Anstiegsge- 
schwindigkeiten der Rampe liegen zwischen 0,6 und 0,0006 mm/s. 
Jeder Messung liegt folgendes Reizprogramm zugrunde: 0,6 mm/s 
0,06 mm/s, 0,006 ram/s, 0,0006 mm/s, 0,006 mm/s, 0,06 mm/s, 0,6 ram/s, 
0,0006 mm/s. Bei jedem Tier wird wegen des oben bereits erw~ihnten 
Grundes das Reizprogramm an einer anderen Stelle, also mit einer 
anderen Geschwindigkeit begonnen. Jede Messung beginnt mit 
einem Zug an der Rezeptorsehne, nachdem der untere Grenzwert 
des Arbeitsbereiches ingestellt ist. Am Ende der rampenf6rmigen 
Bewegung der Rezeptorsehne um 0,6 mm (oberer Grenzwert des 
Arbeitsbereiches) wird 15 min lang in dieser Stellung gewartet. Da- 
nach wird die Rezeptorsehne mit derselben Amplitude und derselben 
Geschwindigkeit in proximaler Richtung bewegt (Schub). Nach 
einer erneuten Pause yon 15 rain wird mit der Messung der im Reiz- 
programm folgenden Geschwindigkeit begonnen. In einer zweiten 
Versuchsserie werden steilere Rampenfunktionen aufdiese!be Weise 
wie bei den oben geschilderten Stufen mit geringerer Anstiegsge- 
schwindigkeit erzeugt. Die Anstiegsgeschwindigkeiten bewegen sich 
dabei zwischen 0,05 mm/s und 25 mm/s. Die Amplitude betriigt in 
dieser Versuchsserie nur 0,5 mm. 
Frfihere Untersuchungen yon Biisslei" haben gezeigt, dab die 
Verstirkung des Systems vonder Vordehnung des Chordotonal- 
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organs abhiingt. Auf Grund dieser Nichtlinearit~it wird bei allen 
Messungen die Ausgangsvordehnung, d. h. der untere Wert des Ar- 
beitsbereiches einheitlich gew~ihlt. Als Ausgangsvordehnung hat sich 
die einer 90~ entsprechende D hnuug des Chordo- 
tonalorgans bew/ihrt. Dazu wird die Tibia in einem rechten Winkel 
zum Femur befestigt. In dieser Stellung spannt man nach der Pr~i- 
paration die Rezeptorsehne in die Pinzette in und trennt die Re- 
zeptorsehne zum Gelenk bin durch. Die bei B~issler meistens be- 
nutzte Ausgangsvordehnung der Rezeptorsehne (Vordehnung 
0,3 ram) entspricht ungef~ihr der Dehnung des Chordotonalorgans 
bei einer 90~ Daher k6nnen diese Ergebnisse in 
erster N~iherung als im gleichen Arbeitsbereich gemessenen a gesehen 
werden. Lediglich bei den Rampenfunktionen ist die untere Grenze 
des Arbeitsbereichs nicht als die Vordehnung der Rezeptorsehne 
definiert, die einem Femur-Tibia-Winkel von 90 ~ entspricht. Es wird 
eine um 0,3 mm geringere Vordehnung ew~ihlt (vor dem Beginn 
der ersten Messung wird die Rezeptorsehne proximal um 0,3 mm 
bewegt). Diese geringere Vordehnung zu Beginn eines Zuges an der 
Rezeptorsehne soll gew~ihrleisten, dab trotz tier grol3en Amplitude 
bei den Rampenfunktionen alle Messungen im physiologischen Be- 
reich durchgeftihrt werden. 
3. Ergebnisse 
3.1. Antworten auf Sinusfunktionen 
Zur Untersuchung der Antworten des Systems auf 
Sinusfunktionen wurden je 10 Mittel- und Hinterbeine 
untersucht. Die Eingangsamplitude betrug 300 pm. 
Abbildung 2a zeigt als Beispiel die Antwort des 
Systems auf eine Eingangsfunktion der Frequenz 0,05 
Hz (untere Spur). Beuger (obere Spur) und Strecker 
(mittlere Spur) reagieren mit einer gewissen Phasen- 
verschiebung alternierend auf Schub bzw. Zug an der 
Rezeptorsehne. Die Maximalkraft des Beugers war bei 
allen Tieren im Mittel etwa dreimal so grog wie die 
Maximalkraft des Streckers. In Abbildung 2b, c ist der 
Kraftverlauf ffir h6here Frequenzen der Eingangs- 
funktion in derselben Weise dargestellt. Bei diesen 
Frequenzen gehen die Kr~ifte nicht mehr auf den Null- 
wert zur/ick. Der Amplitudenfrequenzgang, also die 
Abh~ingigkeit der Ausgangsamplitude yon der Ein- 
gangsfrequenz, ist in Abbildung 3a ffir das Beuger- (e) 
und das Streckersystem (A) dargestellt. (Es sind nur 
Tiere mit relativ grol3er Kraftamplitude beriicksichtigt, 
da sich Tiere mit geringer Kraftentwicklung schlechter 
auswerten lassen. Sie zeigen jedoch keine prinzipiellen 
Unterschiede.) Man erkennt bei beiden Teilsystemen 
einen deutlichen Abfall der Ausgangskraft oberhalb 
0,5 Hz. Beim Beugersystem kommt noch ein geringer 
Abfall unterhalb 0,05 Hz hinzu. Ftir das Strecker- 
system ist dies nicht zu beobachten. 
Die Absolutwerte der Kr~ifte schwanken von Tier zu Tier sehr 
stark. Diese grogen Streuungen kommen nur unwesentlich durch 
morphologische Unterschiede zustande. Sie werden im wesentlichen 
durch spontane Variationen der Verst~irkung des Regelsystems her- 
vorgerufen (B~issler, 1972b). Neben den lang anhaltenden spontanen 
Verst~irkungseinstellungen kann durch Beunruhigung des Tieres 
(z. B. Berfihrungsreize) ine meist kurzfristige Erh6hung der Ver- 
st~irkung beider Teilsysteme erzielt werden. Eine Beziehung zwischen 
KIN @ 
15 Beuger 
10 - , ~  
0 i5"~ . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  , - .  , , , , 
K[p] 10 20 30 &0 tlsec] 
6 Strecker 
4 
~b 2'o 3b 4'o t [,~:~- 
E A[prn}l~ Eingengsfkt 0.05 Hz 
3004 ~ ,~. 
1OOo,5 /  , , 
0 10 20 30 40 t[sec] 
K[pl 
15 
10 
5 
0 
K[p] 6'I 1 2 3 /. t [seclt 
1 ........... si~gr . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  
2t- , JU" - -  0 
1 2 3 z. t[secl 
EA[IJrnlf" Eingcmgsfkt:0,5 Hz 
300-1 ~ ~ ~4 
0 1 2 3 & t [sec] 
Strecker 
0,5 t {sec] 
EA[Mm]J~ EingongsfkC 2,5 Hz 
3001 - -  
0 05 t[sec] 
AI)b. 2. Verlauf der yon beiden Muskeln erzeugten Kr~ifte bei sinus- 
f6rmiger Eingangsfunktion verschiedener Frequenz. Die 5p-Linien 
sind jeweils punktiert eingezeichnet. EA: Eingangsamplitude 
der Verst/irkung und dem Aktivit~itszustand eines Tieres ist wahr- 
scheinlich (siehe auch B~issler, 1974). Um ein Mag f/Jr die Streuung 
der Me6werte bei einem einzelnen Tier zu erhalten, ist aus den Stan- 
dardabweichung der Einzeltiere die gewogene Standardabweichung 
berechnet und in Abbildung 3 angegeben worden. Diese erlaubt 
allerdings keine Absch~itzung der Variationsbreite d r Mittelwerte 
der einzelnen Tiere. 
Die Bestimmung der Phasenverschiebung zwischen 
Eingangs- und Ausgangsfunktion ist in einfacher Weise 
nur m6glich, wenn die Ausgangsfunktion ebenfalls 
sinusf6rmig ist. Dies trifft bei dem hier untersuchten 
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&bb. 4. Sinusantwort: Die Mittelwerte der Kraftminima (ausge- 
ffillte Symbole) und der Kraftamplitude (offene Symbole) beider 
Teilsysteme in Abh~ingigkeit yon der Frequenz der Eingangsfunk- 
tion. Die senkrechten Striche geben die Standardabweichung a  
System nicht zu. Um dennoch ein quantitatives Ma6 
zur Beschreibung der Phasenverschiebung zu erhalten, 
werden in Anlehnung an Biissler (1972a) als Bezugs- 
punkte der Beginn yon Schub und Zug an der Rezeptor- 
sehne und der Beginn des Kraftanstieges von Beuger 
bzw. Strecker gew~ihlt. Der so erhaltene Phasen- 
frequenzgang istallerdings nicht ohne weiteres mit dem 
eines linearen Systems zu vergleichen. Der Phasen- 
frequenzgang vom Beuger- und Streckersystem ist in 
der Abbildung 3b dargestellt. Da ungef~ihr die HNfte 
der Tiere bei einer Frequenz von 2,5 Hz beim Strecker 
bzw. beim Beuger keine megbaren Reaktionsampli- 
tuden zeigen, kann bei diesen keine Phasenverschie- 
bung ermittelt werden. Die aus den restlichen Messun- 
gen gebildeten Mittelwerte sind daher in Abbildung 3b 
eingeklammert. Dies gilt auch ftir entsprechende F~ille 
in sp~iteren Abbildungen. 
Wie schon oben erw~ihnt (Abb. 2b, c), zeigen beide 
Teilsysteme eine von der Eingangsfrequenz abh~ingige 
Mittelwertsverschiebung. In einer besonderen Ver- 
suchsreihe (7 Mittelbeine, 1 Hinterbein) wird deshalb 
die Mittelwertsverschiebung und der zugeh6rige 
Amplitudenfrequenzgang f/Jr eine Eingangsamplitude 
yon 300gm ftir Beuger und Strecker untersucht 
(Abb. 4). Als Mal3 ffir die Mittelwertsverschiebung wird 
der Wert der jeweiligen Minimalkraft verwandt. Beim 
Beuger zeigen die Einzelmel3werte f/Jr niedrige 
Frequenzen eine schiefe Verteilung (Kr~ifte kleiner als 
Null sind nicht m6glich). Die in Abbildung 4 ange- 
gebenen Mittelwerte bei 0,05 und 0,005Hz ent- 
sprechen deshalb nicht dem in diesen beiden F~illen 
bei Null liegenden Modalwert. 
3.2. Antworten auf Stufenfunktionen 
Die Stufenantworten wurden bei verschiedenen Ampli- 
tuden (20 bis 500 gm) an 10 Tieren (7 Mittelbeine, 3
Hinterbeine) untersucht. Aul3er der Eingangsampli- 
tude wurde auch die Anstiegsgeschwindigkeit d r Stufe 
(v 1 = 1 mm/s, v z = 25 ram/s) variiert. Abbildung 5 zeigt 
fiir einen ausgew~ihlten Fall (v=25 mm/s, Eingangs- 
amplitude 350gm) die Stufenantworten beider Teil- 
systeme. Auf Schub antwortet nur das Beugersystem, 
auf Zug nur das Streckersystem. Die vom Beuger ent- 
wickelte Kraft ist dabei wiederum ungef~ihr dreimal so 
grog wie die des Streckers. Wie aus Abbildung 5 her- 
vorgeht, bleibt die bei Schub bzw. Zug an der Rezeptor- 
sehne auftretende Kraft des Beugers bzw. Streckers 
nicht auf dem einmal erreichten Wert, sondern f~illt mit 
der Zeit auf Null ab. Die Nullage ist beim Beuger 
friiher erreicht als beim Strecker. Bei einigen Messun- 
gen f~illt der Strecker auch nach sehr langer Zeit 
(t> 10 rain) nicht auf den Nullwert ab, sondern stellt 
sich auf einen positiven, statischen Wert ein. 
Zur quantitativen Erfassung dieser Stufenantwor- 
ten werden vier Gr6gen gemessen: a)die Totzeit, also 
die Zeit zwischen Beginn der Stufe und Beginn des 
Kraftanstieges; b)die Maximalkraft; c) die Halbwerts- 
zeit des ansteigenden Kurvenastes, also die Zeit, inner- 
halb der vom Beginn des Kraftanstieges an gerechnet 
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Abb. 5. Kraftverlauf bei stufenf6rmiger Reizung. (Man beachte den 
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Abb. 6a und b. Stufenantworten des Beugersystems. a Abfallshalb- 
wertszeiten und b Maximalkraft bei verschiedenen Eingangsampli- 
tuden und zwei unterschiedlichen Anstiegsgeschwindigkeiten 
der halbe Wert der Maximalkraft erreicht ist, sowie 
d) entsprechend definiert, die Halbwertszeit des ab- 
fallenden Kurvenastes. W~ihrend ie Aristiegs- und die 
Abfallshalbwertszeit des Streckersystems sowie die 
Anstiegshalbwertszeit des Beugersystems unabh~ingig 
vonder Gr613e der Eingangsamplitude sind, trifft dies 
ffir die Abfallshalbwertszeit des Beugersystems nicht zu. 
Abbildung 6a zeigt diese Abh~ingigkeit fiir Stufen 
niederer (1 mm/s, O) und hoher (25 mm/s, e) Anstiegs- 
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geschwindigkeit. Mit zunehmender Eingangsampli- 
tude nimmt die Abfallshalbwertszeit des Beuger- 
systems in beiden F~illen zu. In Abbildung 6b ist for das 
Beugersystem in derselben Weise die Abh~ingigkeit der 
Maximalkraft von der Eingangsamplitude argestellt. 
Erstaunlicherweise erh~ilt man auf die stufenf6rmigen 
Eingangsfunktionen hoher Anstiegsgeschwindigkeit 
kleinere Maximalkr~ifte als auf die Stufen mit niedri- 
gerer Anstiegsgeschwindigkeit. Aus Griinden der bes- 
seren Obersichtlichkeit sind in Abbildung 6 keine 
Streuungsmage angegeben. Sie k6nnen jedoch einer 
sp/iteren Arbeit (Cruse und Storrer, 1977) entnommen 
werden. Die Werte derjenigen Gr6Ben, die, wie oben 
erw~ihnt, nicht vom Wert der Eingangsamplitude ab- 
h~ingig sind, sind in Tabelle 1 dargestellt. Sie sind einer 
gesonderten Megreihe (Eingangsamplitude 350gm, 
v= 25 mm/s) entnommen. Der Vollsdindigkeit halber 
sind auch die zugeh6rigen Abfallshalbwertszeiten des 
Beugersystems angegeben. 
Abschliel3end soll noch erw~hnt werden, dab bei 
einer stetigen Verminderung der Eingangsamplitude 
nahezu alle Tiere bei einer Stufe der Amplitude 20 pm 
mit Kr~iften reagieren, die im Bereich der Meggenauig- 
keit (_+ 100 mp) liegen. 
3. 3. Antworten auf Rechteck- und Nadelfunktionen 
Eine Rechteckfunktion setzt sich aus zwei in einem 
bestimmten zeitlichen Abstand A t aufeinanderfolgen- 
den Stufenfunktionen mit verschiedener Richtung 
(Schub bzw. Zug) zusammen. Diese Zeit At wurde 
zwischen 0,1s und 30s variiert. Zur Untersuchung 
wurden 9 Mittelbeine und 5 Hinterbeine herangezogen. 
Bei einer mit Zug an der Rezeptorsehne b ginnenden 
Rechteckfunktion antwortet das Streckersystem it 
einer Stufenantwort. Auf den nachfolgenden Schub an 
der Rezeptorsehne r agieren beide Teilsysteme. Das 
Streckersystem antwortet mit einem schnellen Kraft- 
abfall (siehe Abb. 7). Die Halbwertszeit des Abfalls be- 
tr~igt im Mittel 0,27 s (Standardabweichung _+0,08 s) 
und ist somit wesentlich kleiner als die Abfallshalb- 
wertszeit einer Stufenantwort. Das Beugersystem 
reagiert auf diesen Schubreiz mit einer Stufenantwort. 
Dabei zeigt sich, dab der Wert der Maximalkraft vom 
zeitlichen Abstand A t zwischen Zug und Schub an der 
Rezeptorsehne abh~ingt. Diese Abh~ingigkeit wurde 
n~iher untersucht. In Abbildung 8a sind die Maximal- 
kr~ifte der auf Schub erfolgten Beugerantwort einer 
typischen Messung (Eingangsamplitude: 50gin; v= 
1 ram/s) gegen die zwischen Zug und Schub an der 
Rezeptorsehne li gende Zeit aufgetragen. Aus der Ab- 
bildung ist ersichtlich, dab die Kraft des Beugers bei 
sehr geringen Zeiten zwischen Zug- und Schubreiz 
klein ist. Mit zunehmendem zeitlichem Abstand zwi- 
schen Zug und Schub an der Rezeptorsehne w rden die 
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Tabelle 1. Die zur Beschreibung der Stufenantworten charakteristischen Werte (Eingangsamplitude 350grn) 
Beugersystem Streckersystem 
Mittel- S tandard-  Variations- Mittel- Standard- 
wert abweichung breite wert abweichung 
Variations- 
breite 
Yotzeit (s) 0,053 4- 0,015 0,03q3,09 0,044 4-_ 0,0 t 6 0,02q),07 
Halbwertszeit (3,19 + 0,08 0,09q3,37 0,14 _+ 0,09 0,05q3,30 
Anstieg (s) 
Maximalkraft 8,3 4- 3,0 3,0-17,5 2,4 4-1,9 0,5-7,2 
(p) 
Halbwertszeit I,I +_0,9 0,22-3,7 15,0 4- 14,5 4,1M7,0 
Abfall (s) 
0 5 
K!] t , , I 
0 5 
EA[pm]~ 
40 
20 
0 
I l I 
5 
i I I I I i i I L  
10 15 t[sec] 
I I I I I I I - -  
I0 15 t[sec] 
4.  
~2- Zug I/~-~ISchub 
I ( [ I I I I - -  0 
10 15 t[sec] 
Abb. 7. Die Antwort beider Teilsysteme auf eine Rechteckfunktion. 
At: Zeit zwischen Zug und Schub an der Rezeptorsehne 
Beugerkr~ifte gr66er. Ist die Zeitdifferenz zwischen Zug 
und Schub gr613er als 5 s, so bleiben die Kr~ifte des 
Beugersystems konstant. Der Verlauf der Zunahme 
der Beugerkraft kann durch eine Exponentialfunktion 
angen~ihert werden. Die Halbwertszeit liegt bei diesem 
Tier bei etwa 1,0 s. 
Um zu prfifen, ob die Antwort des Streckersystems 
eine entsprechende Abh~ingigkeit zeigt, wurden auch 
die Antworten auf mit Schub beginnende Rechteck- 
funktionen untersucht. Nach der Kraftentwicklung des 
Beugers auf Schub erfolgt auf Zug ein schneller Kraft- 
abfall mit einer Halbwertszeit von 0,16 s (Standard- 
abweichung +_ 0,06 s). Gleichzeitig reagiert das Strek- 
kersystem it einer Stufenantwort. Eine Abh~ingigkeit 
der Maximalkr~ifte dieser Streckerantwort vonder Zeit 
zwischen Schub und Zug liegt, wie aus Abbildung 8b 
ersichtlich, im Rahmen der Mel3genauigkeit nicht vor. 
8 i~  Beuger 
~6 o2  
t~  
/ r  i i r 
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o 0 
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I I I I I I I r I I I I I 
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| 
& An & 
A 
& 
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5 10 15 
Zeit zwischen Schub und Zug At [sec] 
Abb. 8a und b. Rechteckfunktionen: a Die Abh~ingigkeit der Maxi- 
malkraft des Beugers yon der Zeit At zwischen Zug und Schub 
b Die Abh~ingigkeit der Maximalkraft des Streckers vonder Zeit At 
zwischen Schub und Zug 
Ist die Zeit At sehr kurz, so kann man von einer 
Nadelfunktion sprechen (siehe Abschnitt 2). Die Ant- 
worten auf Nadelfunktionen der Amplitude 400 gm 
wurden in einer gesonderten Megreihe (8 Mittelbeine, 
2 Hinterbeine) untersucht. Zur Darstellung dieser Er- 
gebnisse ist in Abbildung 9 ein Tier mit relativ grol3er 
Verst~irkung ausgew~ihlt. Abbildung 9a zeigt die Ant- 
wort beider Teilsysteme auf mit Zug beginnende Nadel- 
funktionen. Das Streckersystem ( ittlere Spur) zeigt 
eine kurzzeitige und sehr geringe Kraftentwicklung 
yon maximal 1 pauf  eine Nadelfunktion. Auch die in 
der oberen Spur dargestellte Antwort des Beuger- 
systems 1/i6t nur eine geringe Kraftentwicklung er- 
kennen, die innerhatb einer hatben Sekunde auf den 
Nullwert absinkt. Bei Nadelfunktionen, die mit einem 
Schub an der Rezeptorsehne beginnen (Abb. 9b), ant- 
worten Beuger und Strecker mit vergleichsweise gr613e- 
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Abb. 9a und b. Antworten der beiden Teilsysteme auf Nadelfunk- 
tionen, die mit~ Zug oder b Schub an der Rezeptorsehne b ginnen 
die Rezeptorsehne 15 rain in dieser Stellung stehen. 
W~ihrend ieser Zeit fallen die Krgfte wieder auf Null 
ab. Der (Jbersichtlichkeit halber sind diese abfallenden 
Kurven~iste in Abbildung 10 nicht eingezeichnet. Ahn- 
lich wie bei der Stufenantwort werden vier Gr6Ben 
zur Beschreibung der Rampenantworten gemessen: die 
Totzeit, der Wert der Maximalkraft, die Halbwertszeit 
des ansteigenden Kurvenastes der Rampenantwort und 
die Halbwertszeit des nach Beendigung der Rampe 
abfallenden Kurvenastes. 
Die Gr613e der Totzeit zeigt eine Abh~ingigkeit yon 
der Geschwindigkeit der Eingangsfunktion. In Abbil- 
dung 1i sind die aus den MeBwerten berechneten 
Mittelwerte zusammen mit der Standardabweichung 
in Abh~ngigkeit vonder Reizgeschwindigkeit doppelt 
logarithmisch aufgetragen. Man erkennt eine deutliche 
Abnahme der Totzeiten zu h6heren Anstiegsgeschwin- 
digkeiten. Die Werte des Beugersystems liegen dabei 
Kip] 
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Stellung der Rezeptorsehne [ram] 
ten Krfiften. Das Streckersystem ( ittlere Spur) bleibt 
nach der ersten Nadelfunktion auf einem nahezu 
konstanten Niveau. Nur unmittelbar w~hrend der 
folgenden Nadelfunktionen erkennt man einen kurzen 
Abfall. Die Kraft steigt anschliegend wieder auf den 
alten Wert an. Das Beugersystem (obere Spur) reagiert 
im Gegensatz dazu nur wghrend und unmittelbar nach 
den Nadelfunktionen mit einer Kraftentwicklung. 
K [ p ]~ Anstiegsgeschwindigkeiten : 
20 ~ V 1 = 0,0006mm/sec 
V 2 = 0,006 mm/sec 
V 3 = 0,06 mm/sec 
V/, = 0,6 mm/sec 
Beuger 
3.4. Antworten auf Rampenfunktionen 
Aus frfiheren Untersuchungen yon B~ssler (1972b) er- 
gibt sich, dab das hier untersuchte System auch auf 
Eingangsfunktionen mit sehr geringer Steigung an- 
spricht. Im folgenden sollen daher die Antworten auf 
Rampenfunktionen verschiedener Anstiegsgeschwin- 
digkeit untersucht werden. Insgesamt wurden 3 Mittel- 
beine und 3 Hinterbeine untersucht. In Abbildung 10 
ist der in einer typischen Messung erhaltene Kraftver- 
lauf der beiden Muskeln in Abh~ngigkeit vonder Stel- 
lung der Rezeptorsehne dargestellt. Bei einem Zug an 
der Rezeptorsehne r agiert nut das Streckersystem, bei 
einem Schub an der Rezeptorsehne ur das Beuger- 
system mit einer Kraftentwicklung. Nachdem die Ein- 
gangsfunktion ihren Extremwert erreicht hat, bleibt 
10 
@ 
@ 
Schub 
| \ 
0 0,1 0,2 0,3 0,4 0,5 0,6 
Stel[ung der Rezeptorsehne [mm] 
Abb. 10. Die erzeugten Kr~fte des Beuger- ( ) und des Strecker- 
systems ( - - - )  in Abh~ngigkeit vonder Steltung der Rezeptorsehne 
bei rampenf6rmigen Ei gangsfunktionen unterschiedlicher Anstiegs- 
geschwindigkeit 
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Abb. 11. Die Totzeit des Beuger- und des Streckersystems bei ver- 
schiedenen Anstiegsgeschwindigkeiten d r Rampenfunktion. Die 
senkrechten Striche geben die Standardabweichung a  
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Abb. 13. Die Werte der Anstiegs- (O, A) und der Abfallshalbwerts- 
zeiten (@, A) des Beuger- ( ) und des Streckersystems (----)  bei 
verschiedenen A stiegsgeschwindigkeiten der Rampenfunktion. Die 
senkrechten Striche geben die Standardabweichungen an 
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Abb. 12. Die Maximalkraft des Beuger- (9 und des Streckersystems 
(~) bei verschiedenen A stiegsgeschwindigkeiten der Rampenfunk- 
tion. Die senkrechten Striche geben die Standardabweichung an 
immer unter denen des Streckersystems. (Beim Beuger- 
system reagierte bei der Geschwindigkeit yon 0,0006 
mm/s nur ein Tier mit einer mel3baren Kraft. Der Wert 
ist deshalb in der Abbildung 11 eingeklammert.) 
Wie der Abbildung 10 zu entnehmen ist, erreichen 
die Rampenantworten nur bei niederen Anstiegsge- 
schwindigkeiten in Plateau. Bei h6heren Geschwindig- 
keiten wfirden die Antworten der beiden Teilsysteme 
vermutlich ebenfalls ein Plateau erreichen, wenn die 
Rampendauer nicht aus morphologischen Grfinden 
begrenzt w~ire. Abbildung 12 zeigt die Werte der 
Maximalkr~ifte ffir das Beuger- und das Strecker- 
system. W~ihrend sie beim Streckersystem fiber den 
gesamten untersuchten Bereich etwa konstant sind, 
nehmen die Maximalkdifte beim Beugersystem zu klei- 
neren Anstiegsgeschwindigkeiten hin ab. 
Die Anstiegs- und Abfallshalbwertszeiten si d in 
Abbildung 13 zusammengefal3t dargestellt. Es zeigt 
sich, dab die Halbwertszeiten mit gr66er werdender 
Anstiegsgeschwindigkeit stark abnehmen. Bei der An- 
stiegshalbwertszeit k6nnte dies zum Teil daran liegen, 
dab wegen der begrenzten Rampendauer nicht alle 
Antworten ein Plateau erreicht haben. Fiir die )knde- 
rung der Werte der Abfallshalbwertszeiten kann dies 
nicht als Grund angeffihrt werden, da hier keine ent- 
sprechende Begrenzung vorliegt. Der Unterschied zwi- 
schen Anstiegs- und Abfallshalbwertszeit beiderselben 
Eingangsfunktion w~ire damit jedoch wenigstens teil- 
weise zu erkl~iren. 
Eine n~ihere Betrachtung der Stufenantworten 
unterschiedlicher Anstiegsgeschwindigkeit der Ein- 
gangsfunktion (siehe Abb. 6b) l~il3t vermuten, dab bei 
einer Erh6hung der Rampensteilheit d e Maximalkraft 
der Rampenantwort abnimmt. Aus diesem Grund 
wurden in einer zusiitzlichen Megreihe die Antworten 
auf solche Rampen untersucht, deren Anstiegsge- 
schwindigkeit zwischen 0,1 mm/s und 25 mm/s liegt. 
Es wurden 5 Mittelbeine und 2 Hinterbeine verwandt. 
Abbildung 14 zeigt die dabei erhaltenen Maximal- 
kdifte und die Totzeiten bei Beuger- und Strecker- 
system einer typisehen Messung. Oberhalb von etwa 
0,2 mm/s nimmt bei beiden Teilsystemen die Maximal- 
kraft mit zunehmender Anstiegsgeschwindigkeit wie- 
der ab. Wie aus den in Abbildung 11 dargestellten 
Werten schon zu erwarten war, nehmen auch die Tot- 
zeiten mit zunehmender Anstiegsgeschwindigkeit ab. 
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Abb. 14. Die AbNingigkeit der Totzeit und der Maximalkraft des Beuger- (9 O) und des Streckersystems (&, A) yon der Anstiegsgeschwindig- 
keit der rampenf6rmigen Eingangsfunktion 
4. Diskussion 
Die Stufenantworten des Beuger- und Streckersystems 
(siehe Abb. 5) lassen sieh durch die Exponential- 
funktion 
(1 ' f(t)=fo - e ~2 
ann~ihern. Mit den Begriffen der Systemtheorie k6n- 
hen diese Stufenantworten daher als Antworten eines 
Systems beschrieben werden, das aus zwei hinterein- 
andergeschalteten linearen Filtern erster Ordnung be- 
steht. Die Zeitkonstante ~1 beschreibt die Eigenschaft 
eines Tiefpal3filters, die Zeitkonstante z2 die eines 
Hochpal3filters. (Zusammen werden die Filter auch mit 
dem Begriff Bandpal3filter bezeichnet.) Die Zeitkon- 
stanten k6nnen aus den gemessenen Halbwertszeiten 
berechnet werden. Sie sind ffir die in Tabelle 1 darge- 
stellten Werte in Tabelle 2 (Spalte 1) angegeben. Aus 
diesen Zeitkonstanten werden die ftir den jeweiligen 
Amplitudenfrequenzgang zu erwartenden Grenzfre- 
quenzen berechnet (Tab. 2, Spalte 2). Die Grenz- 
frequenz ist definiert als die Frequenz, bei der sich die 
Asymptoten an den horizontalen und den abfallenden 
Ast des Amplitudenfrequenzganges schneiden. Ver- 
gleicht man die berechneten Werte mit den aus den 
Amplitudenfrequenzg~ingen abgesch~itzten Werten 
(Tab. 2, Spalte 3), so zeigt sich, dab die oberen Grenz- 
frequenzen (Tiefpal3filter) ftir die beiden Teilsysteme im 
Rahmen der Mel3genauigkeit fibereinstimmen. Die 
unteren Grenzfrequenzen (Hochpal3filter) lassen sich 
aus den gemessenen Amplitudenfrequenzgiingen d r 
Abbildung 3a nicht ablesen, weil die Frequenzen der 
Eingangsfunktion nicht niedrig genug gew~ihlt worden 
sin& (Niedrigere Frequenzen als 0,005 Hz waren aus 
versuchstechnischen Grtinden nicht m6glich.) Trotz- 
dem stellt man zumindest f ir das Beugersystem einen 
deutlichen Widerspruch zwischen der aus der Stufen- 
antwort berechneten und der aus dem Amplituden- 
frequenzgang abgescNitzten unteren Grenzfrequenz 
fest. 
Eine zumindest qualitative Aussage fiber das Ver- 
halten beider Teilsysteme bei niedrigeren als den hier 
untersuchten Frequenzen kann man mit Hilfe der 
Rampenantworten machen. Eine Rampenfunktion liil3t 
sich durch eine Sinusfunktion grob ann~ihern, indem 
man auf den ansteigenden Ast einer Sinusfunktion eine 
Rampenfunktion gleicher Amplitude und gleicher 
Dauer legt. Mit dieser Methode w~ire der langsamsten 
Rampe (vl = 0,0006 ram/s) eine Frequenz von ungef~ihr 
0,0005 Hz zugeordnet. Geht man davon aus, dab das 
System nicht auf Beschleunigung anspricht, so kann 
man aus der Rampenantwort (Abb. 12) entnehmen, dab 
beim Beugersystem der Amplitudenfrequenzgang sp~i- 
testens bei einer Frequenz von 0,0005 Hz abfallen 
wtirde. Beim Streckersystem fil3te dagegen bei Fre- 
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Tabelle 2. Vergleich der aus der Ubergangsfunktion (Eingangsamplitude: 350 gm) berech- 
neten mit den aus dem Amplitudenfrequenzgang (Eingangsamplitude: 300gm) abgescNitz- 
ten Grenzfrequenzen 
Zeitkonstanten Aus der Uber- Aus dem Amplituden- 
der Ubergangs- gangsfunktion frequenzgang ge- 
funktion berechnete schiitzte Grenz- 
Grenzfrequenzen frequenzen 
Strecker: 0,22 s 0,7 Hz 0,3-1,0 Hz 
Anstieg 
Beuger: 0,4 s 0,4 Hz 0,3 1,0 Hz 
Anstieg 
Strecker: 22 s 0,007 Hz < 0,005 Hz 
Abfall 
Beuger: 1,5 s 0,1 Hz <0,01 Hz 
Abfall 
quenzen dieser Gr6genordnung noch keine deutliche 
Verringerung zu erkennen sein. Demnach wfirde die 
untere Grenzfrequenz beim Beugersystem oberhalb 
0,0005 Hz liegen, beim Streckersystem mfiBte sie ver- 
mutlich < 0,0005 Hz sein. Dies bedeutet, dab bei beiden 
Systemen, wenn man die lineare Systemtheorie zu 
Grunde legt, die untere Grenzfrequenz im Wider- 
spruch zu dem aus der Stufenantwort berechneten 
Wert steht. 
Eine bessere Ubereinstimmung der Systemantwor- 
ten auf Sinus- und Stufenfunktionen liiBt sich oft dann 
erreichen, wenn bei der Eingangsfunktion m6glichst 
kleine Amplituden gew~ihlt werden. Manche Nicht- 
linearit~it kann auf diese Weise eventuell umgangen 
werden. Solche Untersuchungen si d von B~issler et al. 
(1974) fiir sinusf6rmige Eingangsfunktionen durchge- 
ftihrt worden. Die Ergebnisse bei kleinen Eingangs- 
amplituden (100 gm, 55 tam, 15 gm) lassen beim Ampli- 
tudenfrequenzgang jedoch keine Ver~inderung der 
unteren Grenzfrequenz erkennen. Eigene Untersu- 
chungen, bei denen mit einer Eingangsamplitude yon 
80 gm der Amplitudenfrequenzgang bis zu einer Fre- 
quenz yon 0,005 Hz ausgemessen wurde, best~itigen 
diese Ergebnisse. Der Unterschied zwischen den nach 
verschiedenen Methoden abgeschgtzten unteren 
Grenzfrequenzen bieibt also auch bei Verwendung 
kleiner Eingangsamplituden bestehen. Die Diskrepanz 
zwischen der Stufenantwort und der unteren Grenz- 
frequenz des Amplitudenfrequenzganges beim Beuger- 
system k6nnte man auch dadurch umgehen, dab nicht 
die Sinusantworten, sondern umgekehrt die Stufen- 
antworten fiir kleine Eingangsamplituden u tersucht 
werden. Abbildung 6a zeigt, dab sich bei kleinen 
Amplituden der Eingangsstufe die Zeitkonstante des 
Hochpagfilters verringert. Bei einer Eingangsampli- 
tude yon 50 gm betr~igt die Zeitkonstante z20,4 s. Die 
daraus berechnete untere Grenzfrequenz von 0,4 Hz 
weicht also noch mehr von dem aus dem Amplituden- 
frequenzgang al~gesch~itzten Wert ab. Als Ursache fiir 
den Unterschied zwischen Stufenantworten u d Ampli- 
tudenfrequenzgang miissen somit nichtlineare Eigen- 
schaften des Systems angenommen werden, die einer 
,,Linearisierung" durch Verwendung kleiner Eingangs- 
amplituden icht zug~inglich sind. Auch die von der 
Frequenz abh~ingige Verschiebung der Mittelwerte der 
Sinusantworten (Abb. 2 und 4) l~il3t auf das Vorliegen 
nichtlinearer Eigenschaften im System schlieBen. 
Eine grundlegende nichtlineare Eigenschaft ergibt 
sich auch aus den Stufenantworten. Beginnt man das 
Experiment in einem Zustand, in dem vom System 
keine Kraft erzeugt wird, so reagiert jedes Teilsystem 
nur auf Stufenfunktionen i einer Richtung. Das 
Beugersystem antwortet nur auf Schub, das Strecker- 
system nur auf Zug. Dies ist auf Grund der Tatsache, 
dab Muskeln durch Kontraktion Kr~ifte nur in einer 
Richtungen erzeugen k6nnen, nicht anders zu erwarten. 
Die Muskeln wirken daher in beiden Teilsystemen wie 
Gleichrichter. Auf Grund dieser Eigenschaft k6nnen 
am Ausgang des Systems keine negativen Werte auf- 
treten. (Im intakten Gesamtsystem, bei dem beide 
Muskeln mechanisch gekoppelt sind; ist die Wirkung 
der Gleichrichter aufgehoben.) 
Die Gleichrichtereigenschaft wirkt sich auch auf die 
Form des Phasenfrequenzganges au . Der Phasen- 
frequenzgang eines linearen Bandpal3filters erster Ord- 
nung mtiBte bei niedrigen Frequenzen eine Phasen- 
verschiebung von +90 ~ (HochpaBfilter), bei mittleren 
Frequenzen keine Phasenverschiebung und bei hohen 
Frequenzen eine Phasenverschiebung von-  90 ~ (Tief- 
pagfilter) besitzen. Die fiir die beiden Teilsysteme ge- 
fundenen Phasenfrequenzgiinge der Abbildung 3b wer- 
den dieser Forderung jedoch nicht gerecht. Bei beiden 
Teilsystemen findet man bei allen Frequenzen negative 
Phasenverschiebungen. Diese Abweichung yon der 
Form des Phasenfrequenzganges eines linearen Band- 
pagfilters ist in erster Linie dadurch bedingt, dab 
wegen der Gleichrichtereigenschaften (aber auch we- 
gen anderer Nichtlinearit~iten) die Antwortfunktion 
starke Abweichungen yon der sinusf6rmigen Ein- 
gangsfunktion zeigt. Wie schon erw~ihnt, lassen sich 
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deshalb die hier gemessenen Phasenbeziehungen nicht 
mit solchen vergleichen, die an linearen Systemen ge- 
messen werden. Umgeht man aber die Gleichrichter- 
eigenschaft, indem man den Phasenfrequenzgang ffir 
die Summe der auf die Tibia einwirkenden Krfifte be- 
stimmt, so stimmt dieser mit dem eines Bandpal3filters 
fiberein (Cruse und Storrer, 1977). 
Die eingangs diskutierte Diskrepanz wischen den 
Stufenantworten inerseits und den Rampen- und Si- 
nusantworten a dererseits kann jedoch mit der Gleich- 
richterwirkung nicht erkl~irt werden. Sie k6nnte aber 
der Grund ftir die bei den Sinusantworten gefundene 
Mittelwertverschiebung sein. Ob diese Uberlegungen 
auch quantitativ hinreichen, kann an dieser Stelle noch 
nicht entschieden werden. 
Betrachtet man bei den Rampenantworten neben 
den bereits diskutierten Werten der Maximalkr~ifte 
auch die Halbwertszeiten, so zeigen sich bier weitere 
nichtlineare Eigenschaften. Bei linearen Systemen m~B- 
ten die Anstiegs- und die Abfallshalbwertszeiten der 
Rampenantwort, sofern diese w~ihrend er Dauer der 
Rampe ein Plateau erreicht hat, konstant sein und mit 
der Abfallshalbwertszeit der Stufenantworten iiberein- 
stimmen. Dies ist jedoch keineswegs der Fall. Vielmehr 
h~ingen beide Halbwertszeiten yon der Anstiegsge- 
schwindigkeit der Rampen ab. Erstaunlich ist, dab die 
Abfallshalbwertszeiten ebenfalls eine Abh~ingigkeit von 
der Gr613e de r Steigung der vorausgegangenen Rampe 
zeigen, obwohl die Eingangsfunktion w~ihrend ieses 
Kraftabfalls in allen F~illen durch einen konstanten 
Wert dargestellt wird. 
Eine weitere Nichtlinearit~it bewirkt, dab je nach 
Anstiegsgeschwindigkeit derEingangsfunktion unter- 
schiedliche Totzeiten auftreten (Abb. 11, 14). Als Ant- 
wort auf die langsamste Rampe wurde beim Strecker- 
system als Mittelwert eine Totzeit von 63 s gemessen. 
(Ob diese Werte ausschliel31ich auf Eigenschaften inner- 
halb des Systems zurfickzuffihren sind oder zum Teil 
auch dadurch bedingt sind, dab sehr geringe Kr~ifte 
nicht gemessen werden k6nnen, weil sie unterhalb der 
Genauigkeitsgrenze d r MeBapparatur liegen, kann 
hier nicht entschieden werden.) Auch ffir diese Nicht- 
linearit~it kann die oben erw~ihnte Gleichrichtereigen- 
schaft nicht verantwortlich sein. 
Ebensowenig scheint die folgende Nichtlinearit/it 
sich auf bereits bekannte Eigenschaften des Systems 
zurfickffihren zu lassen: Die Maximalkraft der Ram- 
penantwort nimmt mit steigender Anstiegsgeschwin- 
digkeit der Eingangsfunktion zu, sofern die Antwort 
w~ihrend er Dauer der Rampe ein Plateau erreichen 
kann (Abb. 12). Nach einer weiteren Erh6hung der 
Anstiegsgeschwindigkeit f~illt die Maximalkraft ober- 
halb einer gewissen Anstiegsgeschwindigkeit tro z glei- 
chef Eingangsamplitude wieder ab (Abb. 14). Ein sol- 
ches Verhalten ist bei einem linearen System nicht zu 
erwarten. Hier wtirde vielmehr die Maximalkraft mit 
der Anstiegsgeschwindigkeit zunehmen, auch wenn 
w~ihrend er Dauer der Rampe kein Plateau erreicht 
wird. 
Zusammenfassend kann fiber das hier untersuchte 
System folgendes gesagt werden: Die quatitativ domi- 
nierende Eigenschaft beider Teilsysteme ist ihre Hoch- 
pal3charakteristik. Aul3erdem besitzen beide Teilsy- 
sterne Tiefpal3eigenschaften undGleichrichterwirkung. 
Quantitative Vergleiche zeigen jedoch, dab der "Hoch- 
paB" je nach Art der Eingangsfunktion stark variieren- 
de Eigenschaften aufweist. Ftir die Beschreibung der 
Systemantworten auf langsame Rampen und auf Sinus- 
funktionen iedriger Frequenz ist m6glicherweise die- 
selbe nichtlineare Eigenschaft des Systems verantwort- 
lich, w~ihrend ffir die Antworten auf andere Eingangs- 
funktionen (Stufen verschiedener Anstiegsgeschwindig- 
keiten, Stufen verschiedener Amplitude) vermutlich 
andere Nichtlinearit~iten a genommen werden mtissen. 
Inwieweit die bei den unterschiedlichen Ei gangsfunk- 
tionen zu Tage getretenen Systemeigenschaften durch 
ein geschlossenes Modell quantitativ beschrieben wer- 
den kSnnen soll in einer weiteren Arbeit (Cruse und 
Storrer, 1977) gekl~irt werden. 
Bis jetzt wurde noch nicht diskutiert, ob sich die 
beiden bisher getrennt behandelten Teilsysteme gegen- 
seitig beeinflussen. Die Antworten der beiden Teil- 
systeme auf Rechteck- und Nadelfunktionen haben ge- 
zeigt, dab ein Zug (Schub) an der Rezeptorsehne sich 
nicht allein auf das Streckersystem (Beugersystem) aus- 
wirkt. Auf eine Zugbewegung der Rezeptorsehne zu
einem Zeitpunkt, bei dem die Kraft des Beugers noch 
nicht auf Null abgefallen ist, reagiert das Streckersy- 
stem erwartungsgem~iB mit einer Stufenantwort. Das 
Beugersystem erf~ihrt eine Beeinflussung, die zu einem 
schnellen Kraftabfall ffihrt. Die Halbwertszeit des 
schnellen Abfalles der Beugerkraft (0,16 s) entspricht 
etwa dem Wert der Anstiegshalbwertszeit desBeuger- 
systems (0,19 s). Im anderen Fall, also bei einem Schub- 
reiz, bei dem das Streckersystem noch nicht auf Null 
abgefallen ist, erkennt man in der Abbildung 15 die 
entsprechende, umgekehrte Reaktion. Die Halbwerts- 
zeit des schnellen Kraftabfalls beim Streckersystem 
miBt im Mittel 0,27 s und ist somit fast doppelt so grol3 
wie die Halbwertszeit dieses Systems beim Kraftan- 
stieg. Hier zeigt sich also wieder ein nichtlineares Ver- 
halten. 
Weiterhin zeigt sich in Abbildung 15, dab sich die 
Maximalkraft des Beugers verringert, wenn man die 
Zeit At zwischen Zug und Schub an der Rezeptorsehne 
verkfirzt. Diese Verminderung der Maximalkraft des 
Beugers bei kurz aufeinanderfolgenden Reizen (siehe 
auch Abb. 7 und 8a) k6nnte auf einen inhibitorischen 
Einflug hindeuten. Damit ist gemeint, dab sich ein Zug 
an der Rezeptorsehne bei Rechteckfunktionen nicht 
nur in einem Kraftanstieg des Streckers, ondern auch 
in einer Verminderung der nachfolgenden A twort des 
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Abb. 15. Die Antworten der beiden Teilsysteme auf Rechteckfunk- 
tionen unterschiedlicher Zeit (At) zwischen Zug und Schub (sche- 
matisch) 
Beugersystems auf Schub an der Rezeptorsehne aus- 
wirkt. Es wiire denkbar,  dab eine Hemmwirkung des 
Antagonisten in Form eines vom Strecker- zum Beu- 
gersystem ftihrenden inhibitorischen Kanals vorliegt. 
Ein inhibitorischer Kanal  in der anderen Richtung, 
also vom Beuger- zum Streckersystem, ist zum Ver- 
st~indnis der Antworten auf mit Schub beginnende 
Rechteckfunktionen nicht n6tig. Wie aus der Abbil-  
dung 8b hervorgeht, ist bier kein entsprechender Ein- 
flul3 gefunden worden. Dies wird durch die mit Schub an 
der Rezeptorsehne beginnenden Nadelfunkt ionen be- 
st~itigt (Abb. 9b), bei denen die Streckerkraft nach dem 
Zug an der Rezeptorsehne auf die auch bei Stufenfunk- 
tionen erreichten Werte ansteigt. Eine solche in Form 
yon inhibitorischen Kan~ilen vermutete Hemmwirkung 
ist allerdings zur Erkl i i rung des Verhaltens bei Recht- 
eck- und Nadel funkt ionen nicht unbedingt notwendig. 
Vielmehr k6nnen die erhaltenen Resultate auch ohne 
entsprechende Querverbindungen allein durch die oben 
beschriebenen Eigenschaften der beiden Teilsysteme 
erkl~irt werden (Cruse and Storrer, 1977). 
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